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谷类作物抗白粉病的遗传多样性
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 * Blumeria graminis 病原体）是最常见的和有害的真菌病害的谷类作物，特别是在潮湿的气候地区。病原体
的特征是与寄主植物的基因型有不同的相互作用。防治白粉病最合理、最便宜、最环保的方法是培育受不同抗
性基因保护禾谷类作物的品种。通过对栽培植物遗传资源的收集、野生亲缘抗性的渗入等方面的研究，可以补
充有效基因的存量，以及通过使用传统（人工诱变）和生物技术方法，包括基因组编辑创造的突变体。在这方
面，近几十年来，发现了和识别了抗性基因的兴趣增加，找出其结构和功能组织，以及性状形成的分子机制分
析。该研究综述了小麦、大麦、燕麦等主要谷类作物抗白粉病确定基因当前信息的进展。给出了在分子水平上鉴定
的小麦和大麦基因的列表。其中：编码 NLR 和 CLR 蛋白的基因（软质小麦的 Pm2、Pm3、TaMla2、TaMla3、黑麦
的 Pm8、大麦的 Mla）、受体样蛋白（大麦的 Mla）、转运蛋白和受体样激酶（小麦的 Lr34、Lr67、Pm21）。

 * 关键词： Blumeria graminis；寄生物—寄主植物的互动；阻力；R—基因；蛋白质；组织结构的功能

 ` Powdery mildew (causal agent Blumeria graminis) is a widespread and harmful fungi disease of cereal crops especially 
in the regions with humid climate. The pathogen is differentially interacting with plant host genotypes. Growing cereal 
crop varieties protected with different resistance genes is the most rational, costly and ecologically safe way of comba-
ting powdery mildew. The supply of effective genes can be increased due to studies of crop genetic resources collection, 
introgression of resistance from wild relatives, and also at the expense of mutant forms created with the use of traditional 
(induced mutagenesis) and biotechnological methods including genome editing. This causes the increasing interest to 
searching and identifying resistance genes, elucidation of their structural and functional organization, and analysis of 
molecular mechanisms of the character development. The review summarizes modern information on the identified genes 
of powdery mildew resistance of the main cereal crops – wheat, barley and oat. The list of wheat and barley genes identi-
fied at the molecular level is presented. It includes genes encoding NLR and CNL proteins (Pm2, Pm3, TaMla2, TaMla3 
genes of wheat, rye Pm8 gene, barley Mla gene), receptor-like proteins (barley Mlo gene), transport proteins and recep-
tor-like kinases (Lr34, Lr67, Pm21 of wheat).

 ` Keywords:© cereals; Blumeria graminis; parasite–plant host interaction; resistance; R-genes; proteins; structural 
and functional organization.

引起禾谷类作物白粉病的病原体是专性寄
生菌Blumeria graminis DC。该物种包括许多
形态相似的形态，其与寄主植物的特化程度
不同[1]。几种专门形式发育在谷类作物上： 
f. sp. tritici Marchal (在Triticum L. 属的品种上， 
以及在Aegilops L.及其他野生谷物)，f. sp. 
hordei Marchal (在Hordeum L.属的品种上)， 
f. sp. secalis Marchal (在Secale L.属的植物品
种上) 和f. sp. avenae Marchal (在Avena L.属
的品种上)。直到2001年，白粉病无在黑小麦被
发现料。在欧洲这种栽培上的疾病传播是由
于一种新的forma specialis triticosecale的出现 
[2, 3]。

植物抗病性是限制白粉病危害的主要原因之

一。抗性基因型的植物选择对抗这种疾病是一

种根治，同时也是最便宜、最环保的方法。遗憾

的是，该病原体的特征是与寄主植物的基因型

有差异的相互作用[4]。这意味着栽培品种在抗

白粉病基因上的一致性为真菌的适应性微进化

创造了条件。

B. graminis与植物的相互作用受一个《基因

对基因》关系支配[5]：每个宿主抗性基因对应

一个特定的寄生菌毒力基因。寄生菌致病基因
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的突变会导致宿主的抗性基因失效。抗性基因

通常是显性的，因其进化年龄更大，而且寄生

菌（熟悉的伴侣）的毒性是由隐性基因控制

的。人们认为，抗性和毒力具有《正》作用（相互

作用的基因产物），而易感性和毒力具有《负》

作用[6]。

同一品种可能对不同种群的病原菌表现出

不同的抗性基因。抗性基因表现的稳定性不

同，取决于周围和遗传环境。在萌发阶段出现

的抗性基因（《原生基因》）通常在植物的整个

生命周期中都是活跃的。抗性表达在植物个体

发生过程中可能发生变化。

寄主植物对病原菌的抗性通常与植物的超

敏反应有关。这是一种植物的保护反应，表现

为当有害生物侵入时，局部细胞迅速死亡，并

伴随着有毒物质在死亡细胞中积累。植物病原

体与植物的相互作用包括以下几个阶段：诱导

子（激发子）的分离、由植物细胞利用受体识别

激发子、向基因组传递信号、激活免疫应答基

因转录、保护化合物的合成[7]。

为了预防白粉病植物列病的发生，需要培育
具有不同抗性基因的品种。通过研究栽培植物
的收集、野生亲本抗性基因的导入以及利用传
统和生物技术方法创造的突变体，可以补充有
效基因的存量。目前，基因渗入在扩大多种多样
禾谷类作物通过抗性基因对于B. graminis具有
特有的意义。对小麦和大麦抗白粉病的遗传性
进行了深入的研究。然而，关于位点的遗传结
构及其编码产物的信息仅为少数基因所知的。

本文目的是总结有关抗白粉病基因多态性的

已知的文献资料。

控制谷类作物对白粉病抗性的基因

目前，在62个控制小麦白粉病抗性的位点

（Pm1—Pm65）中发现了92个等位基因（见表1）。 

大多数基因是显性的，并在植物个体发育过

程中表达。其中它们有44个等位基因：就是

Triticum aestivum L.，26个从不同Triticum种

传播的，11个从Aegilops spp.，5个从Secale 

cereale L.，6个基因从Dasypyrum villosum (L.) 

Borba ́s（Haynaldia villosa (L.) Schur的同义

词）、Thinopyrum ponticum (Podp.) Z.W. Lin 

& R. C. Wang、Thinopyrum intermedium (Host) 

Barkworth & D.R. Dewey和Agropryron cristatum 

(L.) Gaertn基因渗入的。20多个抗性基因被给

予了暂时的符号。

除了表型表现明显的基因外，小基因

(quantitative trait loci—QTL)也能控制相当高

水平的对真菌的抗性（主要与年龄有关，表现

在旗叶阶段）。小麦在21条染色体上至少有119

个QTL的株龄相关抗性。结果表明，Lr34/Yr18/

Pm38/Sr57（7DS染色体）、Lr46/Yr29/Pm39/

Sr58 (1BL)和Lr67/Yr46/Pm46/Sr55 (4DL)为成

体植株对褐、黄、茎锈病和白粉病提供长期抗

性[84]。

据认为，由于编码序列结构的差异，与受体

物种的基因相比，基因渗入提供了更大范围的

长期稳定性。因此，在中国受Pm21基因保护的

D. villosum（易位T6AL.6VS）品种尽管经过了

广泛的栽培，但在40多年的时间里仍然对病原

体具有抗性。目前，人们对来自中间偃麦草的

Pm40抗性基因的新型育种材料寄予厚望[85]。 

然而，无论是《自己》抗性基因还是基因渗入到

软质小麦基因组的抗性基因都有不同的效率和

《使用寿命》，此外，该菌还能克服具有外源

基因的品种和亲缘关系较近的品种的抗性。例

如，Pm8基因育种的广泛使用自1970年代（易位

T1BL.1RS）和后续培养基因同类品种的大面积

导致在20世纪90年代初，欧洲种群中该真菌的

毒力Pm8无性系的含量达到了100% [86]。在某

些情况下，稳定性的迅速丧失可以用Pm8基因

的抑制来解释。因此，在瞬时表达的实验中，证

实了来自Petkus黑麦品种Pm8抗性基因的小麦

细胞系的表皮细胞中，存在Pm3小麦基因的功

能性和非功能性等位基因时，对抗性反应的抑
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表1
小麦抗白粉病基因

染色体 T. aestivum抗性基因
来自相关物种的

抗性基因

1A Pm3a, Pm3b, Pm3c [8, 9], Pm3d, Pm3e, Pm3f [10], 
Pm3g [11], Pm3i, Pm3j [12], Pm3l [13], Pm3m, Pm3n, 
Pm3o, Pm3p, Pm3q, Pm3r [14]

Pm3h (T. durum) [12], Pm3k (T. dicoccum) [13],  
Pm25 (T. boeoticum) [15], Pm17 (S. cereale) [16, 17]

2A Pm4c (Pm23) [18], Pm65 [19] Pm50 (T. dicoccum) [20], Pm4a (T. dicoccum),  
Pm4b (T. persicum) [21], Pm4d (T. monococcum) [22]

3A Pm44 [23] –

4A Pm61 [24] Pm16 (T. dicoccoides) [25]

5A – Pm55 (D. villosum) [26]

6A – Pm56 (S. cereale) [27], Pm21 (Pm31) (D. villosum) [28]

7A Pm1a [29], Pm1e (Pm22) [30], Pm9 [31], Pm59 [32] Pm1b, Pm1c (Pm18) (T. monococcum),  
Pm1d (T. spelta) [29], Pm37 (T. timopheevii) [33], 
Pm60 (T. urartu) [34]

1B Pm28 [35], Pm39 [36] Pm32 (Ae. speltoides) [37], Pm8 (S. cereale) [38]

2B Pm52 [39], Pm63 [40] Pm6 (T. timopheevii) [41], Pm26 (T. dicoccoides) [42], 
Pm33 (T. persicum) [43], Pm42 (T. dicoccoides) [44], 
Pm49 (T. dicoccum) [45], Pm64 (T. dicoccoides) [46], 
Pm57 (Ae. searsii) [47], Pm51 (Th. ponticum) [48], 
Pm62 (D. villosum) [49]

3B – Pm41 (T. dicoccoides) [50], Pm13 (Ae. longissima) [51]

4B – Pm7 (S. cereale) [52]

5B – Pm30 (T. dicoccoides) [53], Pm36 (T. dicoccoides) [54], 
Pm53 (Ae. speltoides) [55]

6B Pm11 [56], Pm14 [57], Pm54 [58] Pm27 (T. timopheevii) [59], Pm12 (Ae. speltoides) [60], 
Pm20 (S. cereale) [61]

7B Pm5b, Pm5d [62], Pm5e [63], Pm47 [64] Pm5a (T. dicoccum), Pm5c (T. sphaerococcum) [62], 
Pm40 (Th. intermedium) [65]

1D Pm10 [66], Pm24a [67, 68], Pm24b [69] –

2D – Pm58 (Ae. tauschii) [70], Pm43 (Th. intermedium) [71]

4D Pm46 [72] –

5D Pm2c [73], Pm48 [74, 75] Pm2a (Ae. tauschii) [76], Pm34 (Ae. tauschii) [77], 
Pm35 (Ae. tauschii) [78], Pm2b (A. cristatum) [79]

6D Pm45 [80] –

7D Pm15 [57], Pm38 [81] Pm19 (Ae. tauschii) [82], Pm29 (Ae. ovata) [83]

制[87]。不幸的是，目前确定长期抗性的唯一可

靠标准是培育抗性品种的经验。

目前已知的控制大麦抗白粉病有100多个基

因，其中大部分是Mla和Mlo基因的等位变异。

它们出现于各种来源的样本中，大部分来自以

色列。已描述了Mla基因（1H染色体）的39个等

位基因[88-90]和Mlo基因（4H染色体）的约40个

等位基因[91]。遗憾的是，大多数等位基因对病

原体无效。几乎全世界大麦品种对病原体的长

期抗性是由mlo11基因和在某种程度上由mlo9

基因来提供的。目前，欧洲75%的春大麦品种受

这些基因的保护[92]。

在整个植物个体发育过程中，鉴定了11个控

制燕麦抗性对B. graminis (DC.) E.O. Speer 

f. sp. Avenae Em. Marchal的基因[93]。Jumbo

品种受显性Pm1基因的保护，其定位在一条

1C染色体上[94]。来自Avena sterilis L. var. 

ludoviciana转入培养燕麦（Mostyn品种）的显
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性Pm3基因定位在一条17A染色体上[94–96]。 

除了Pm3外，Rollo品种还在4C染色体上有第

二个显性抗性基因Pm8[94]。对渐渗系病原

体Cc6490的抗性，在A. barbata的参与下

接收，由定位在一条18D染色体上的Pm4基

因控制。Pm5抗性基因（19A号染色体）是

从A. macrostahya中种质渗入的[94,97,98]。
在Bruno品种中发现定位于10D染色体上的

Pm6隐性抗性基因。APR122繁育行，其谱系

有A. eriantha，受定位在一条13A染色体上

Pm7显性基因的保护。从Avena hirula转入

培养燕麦的Pm2基因的定位仍不清楚[94]。 

A. byzantina AVE2406和AVE2925样品各携带一

个有效显性抗性基因：分别Pm9（16A染色体）

和Pm10（10D染色体）[99]。有效抗性基因Pm11

在CN113536（A. sterilis）样品中得到鉴定[93]。

耐药基因Pm1、Pm3和Pm6的供体在许多欧洲
国家的育种项目中被广泛使用[100–102]，受到
病原体的强烈影响。最高抗性水平是由Pm4基因
提供的，而在欧洲Pm7基因的效果稍差[103]。 
Pm4基因的标记已经被开发出来，其适合于标
记介导的选择[104]。

对大量A. sativa材料的研究结果表明，有效的

抗白粉病基因的培养多样性较低[95,100–102]。 

来自波兰的一个Canyon品种被分离出来，其可

能受到一种新的抵抗病原体的基因组（基因）

的保护[102,103]。在六倍体裸燕麦品种中，抗

病性的来源非常少。因此，在350份被研究的

A. sterilis样本中，只有10份是抗病性的[105]。在不

同类型的A. sterilis中，最有趣的样品是CN67383
和CN113536，其有新的抗性基因[106]。研究表

明，四倍体A. magna和A. murphyi品种的样本

是有效的抗病供体，此外，所有被选择的形式都

来自地中海国家（摩洛哥和西班牙）[107,108]。

在燕麦中，与年龄有关的植物对白粉病的抗

性也是众所周知的。因此，鉴定出了9个地区性

品种和2个具有高水平的成年植物抗性的商业

品种[109]。

控制谷类作物抗白粉病基因的结构和功
能多样性

在细胞水平上，植物有两条防御病原体的防

线：外层和内层。外层保护由位于细胞表面的横

跨膜模式诊断受体（pattern recognition recep-

tors — PRR）提供的，其能够识别保守的病

原相关分子结构（模式）（pathogen associated 

molecular patterns — PAMP），如脂多糖、肽

聚糖和细菌蛋白。主要的横跨膜受体是受体样

激酶（receptor like kinases — RLK）和受体样

蛋白（receptor like proteins — RLP）。内层防

线由细胞质受体提供，其中大部分（由耐药基

因或R—基因编码的）属于NLR蛋白的保守家

族，其特征是存在核苷酸结合位点（nucleotide 

binding site — NBS）和富含亮氨酸（leucine rich 

repeat — LRR）的结构域。效应蛋白可以被NLR

细胞的受体直接识别，或者间接地通过变体与

宿主NLR蛋白的结合[110–113]。

R—基因的分子鉴定研究采用定位克隆、比

较基因组学和突变基因组学等方法[114]。然而，

禾谷抗性基因的克隆和测序数量仍然较少，且

主要局限于小麦和大麦。

编码NLR型受体的R—基因通常属于多基因

家族。它们的特征是由于节段性重复、重组、不

等交换、点突变和发散性选择具有基因组中的

簇群组织和高度的可变性[115]。描述了一系列

R—基因的多重等位基因，特别是小麦Pm3[12]

和Mla的基因[116,117]，还有大麦的基因[90]。

据认为，与抗性基因相比，效应基因具有更高

的变异水平。这尤其适用于小麦和大麦白粉病病

原体证明的，其毒力效应物比许多其他基因进

化得更快，这使得病原体能够克服相关NLR基

因的影响[118]。保护反应是各种基因、蛋白质和

调节分子相互作用的结果。在一个形式化的形式

中，小麦中这些相互作用的图像以一个重建的基

因网络的形式呈现出来，其描述了与致病真菌免

疫反应形成相关的功能基因群[119]。
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迄今为止，在小麦分子水平上已经鉴定出9

个控制小麦抗白粉病的R—基因。其中克隆了

和测序了大麦一个基因和黑麦一个基因。小麦

的Pm2、Pm3和Pm60基因、大麦的Mla基因和

黑麦的Pm8基因编码属于NLR —受体家族的

蛋白质。长期的抗性是由编码具有激酶或转运

功能的蛋白的基因决定的：从Haynaldia villosa 

Pm21种质渗入的，以及具有多效性的位点Lr34/

Yr18/Sr57/Pm38和Lr67/Yr46/Sr55/Pm46。MLO

蛋白是Mlo位点（免疫应答的负调节因子）的产

物，其生化功能尚未完全阐明[120-132]（表2）。

对Lr34/Yr18/Pm38/Sr57和Lr67/Yr46/Pm46/

Sr55位点的基因进行了测序，同时对褐、黄、茎

锈病、白粉病等几种病原菌具有抗老化能力。已

经表明，Lr34/Yr18/Pm38/Sr57基因携带者对真

菌的多重抗性，以及叶尖端坏死（Ltn1标记）是

由Lr34基因的影响，其定位于7D染色体的短臂

上Xgwm295位点附近，并与Yr18、Pm38、Sr57

基因相同[124]。Lr34基因的产物属于ABCG类

ATP结合盒转运蛋白（ATP binding cassette — 

АВС），包括1401 a. o.以及两个胞质核甘酸结

合域和两个疏水跨膜结构域。敏感而抗性基因

型的Lr34等位基因在两个多态性位点上存在差

异，其改变其中一个横跨膜域的结构[124]。Lr34

基因参与质膜重构，并伴随着细胞内磷脂酸的

积累以及磷脂酰丝氨酸移动水平的升高。在

Lr34基因控制下，磷脂的再分配对膜蛋白的组

成有影响，还激活了对应激因子的响应，这有助

于大麦Lr34转基因植株中性脂质的积累[133]。

具有多效性Lr67基因的产物，设想的是

STP13 H+类同向转运单糖的已糖载体，其尺

寸是514 а. о.，含有12个跨膜螺旋，可通过细

胞膜传递葡萄糖。抗性型（Lr67res）和敏感

型（Lr67sus）基因型的蛋白仅在两个氨基酸

残基上存在差异，保守的STP 样己糖植物转

运。Lr67sus蛋白和相关的同源等位基因编码

的蛋白起高亲和力的葡萄糖转运蛋白的作用。

同时，Lr67res等位基因具有负主导作用。Lr67res

蛋白与这些同位等位基因的产物相互作用形成异

二聚体，这导致导致葡萄糖摄取减少以及减缓病

原真菌的生长[125]。实验证实了Lr67基因所确定

的抗性机制的保守性：小麦抗性等位基因Lr67res

测定了转基因大麦植株对矮秆锈病和白粉病的抗

性，并增强了致病相关基因PR1、PR2、PR3的表

达。但与小麦不同的是，在苗期就出现了抗性，这

显然是由于该基因在不同遗传背景下表达水平的

差异造成的[134]。

分别在同线区域定位于小麦1AS染色体上和
黑麦1RS染色体上的Pm3和Pm8基因是同源基
因。鉴定的候选基因产物Pm3b（1415 a. o.）和
Pm8（1375 a. o.）具有显著的相似性。它们的蛋
白质序列有81%的氨基酸残基相同，并且大多数
多态位点位于与胞质溶胶接触的相同的富含亮
氨酸的重复序列中。不同Triticeae族的两个同
源基因的序列代表了同一种单体型的复合体。
这意味着这两个基因在750万年前小麦物种从
一个共同祖先分散后独立进化了，但保留了一
个共同的功能[122]。

Mla位点（Mildew resistance locus A）位于1H

染色体的短臂上，由30多个等位基因组成，决定

大麦对白粉病的种特异性抗性[89]。Mla基因的

特征是具有异常高水平的功能多样性（对一组

特定种族的特异性），编码NLR蛋白，包括超螺旋

化（coiled coil — СС）、核苷酸结合和亮氨酸富

结构域（coiled coil — nucleotide binding site — 
leucine rich repeat — CNL 受体）。它们来自不同

来源被种质渗入到了培养大麦的基因组，其中包

括H. spontaneum野生品种。Mla介导的耐药的特

点是超敏反应的迅速发展[135]。Mla等位基因

呈现高度多态性。据说每个Mla等位基因都能识

别编码B. graminis非病原性效应的AVRa基因。因

此，通过对17个含有各种AVRa基因的B. graminis

分离物的转录组分析，识别出了编码假定效应

子的AVRa1和AVRa13变体，其分别由Mla1和Mla13

等位基因编码的大麦免疫受体识别[115]。 

许多研究人员已经获得了关于大麦Mla位点结

构组织的数据。特别是发现了Morex品种的Mla
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表2
禾谷类作物抗白粉病测序基因序列表

基因 蛋白质 种类，基因型 文学参考

小麦

Pm2 NLR T. aestivum、CI12632/8线 
(来自Chancellor品种选择)

[120]

Pm3b CNL T. aestivum、本地Chul品种、 
Chul/8*Chancellor线

[121, 122]

Pm21a (Stpk-V) 丝氨酸和苏氨酸蛋白
激酶

H. villosa、T. durum二倍体— H. villosa来自 
H. villosa T. aestivum与T6VS.6AL易位T. aestivum线
与额外H. villosa染色体

[123]

Lr34/Yr18/Sr57/Pm38 АВС—运输者 T. aestivum、Thatcher Lr34线、Avocet Lr34、 
Forno、Chinese Spring

[124]

Lr67/Yr46/Sr55/Pm46 己糖运输者 T. aestivum、Thatcher Lr67线 [125]

Pm60 NLR T. urartu、来自黎巴嫩和土耳其的样本 [34]

TmMla1 相同 T. monococcum、DV92线 [126]

TaMla2 CNL T. aestivum、TAM104R线与6BS.6RL易位 [127]

TaMla3 相同 T. aestivum、TAM104R线与BS.6RL易位 [127]

黑麦

Pm8 CNL S. cereale、来自Petcus品种的线 [122]

大麦

Mla CNL H. vulgare、 Morex品种 [128]

Mlo (野生型) 钙调素结合蛋白 H. vulgare、 Ingrid品种 [129]

mlo1, mlo3, mlo4, mlo5, 
mlo7, mlo8, mlo9, mlo10, 
mlo13, mlo17, mlo26

相同 H. vulgare、 Haisa、 Maltera Heida、 Foma、 
Carlsberg II、Diamant、Plena品种的诱导突变体

[129]

mlo12, mlo16,
mlo27, mlo28,
mlo29, mlo30

»» H. vulgare、野生型等位基因和和 Sultan 5 Mlo品种
携带者的诱导突变体

[130]

mlo11 »» H. vulgare、自发突变 一个来自埃塞俄比亚的本地大
麦样本。H. vulgare var. spontaneum 线来自以色列，
土耳其和伊朗

[131]

mlo11 (cnv2) »» H. vulgare, 自发突变，来自埃塞俄比亚 Eth295的样本 [132]

位点含有一簇CNL 编码的基因，属于R—基因同

系物（resistance genes homologues — Rgh）的

三个相异的亚科。抗性由Rgh1亚家族的等位变

异控制的[89, 128, 136]。这些结论通过对50个
样本H. spontaneum的转录组研究得到了证实，

这些样本代表了生长在新月沃土领土上的9个
种群。Mla转录本的多样性与样品来源无关。然

而，根据可介导细胞死亡的两个N-端超螺旋信

号域的结构，所有识别的转录本被分为两个亚

科，其中一种包括所有已知的决定对B. graminis

抗性的MLA受体变体[137]。

通过生物信息学分析，大麦基因组中发现了

175个CNL基因，属于3个系统发育组。大多数

已鉴定的聚类位于染色体的额外中心体周围

区，这决定了这组基因迅速分散所必需的高度

重组[138]。

大麦和小麦基因组中存在的微RNA的

miR9863族已被证明在启动大麦Mla基因诱导

的免疫应答中发挥了关键作用。该族4位成员在

Nicotiana benthamiana Domin细胞中进行异源

表达实验，进行Mla转录本的差异分裂，并抑制
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MLA1蛋白的合成。这种相互作用的特异性是由

成熟的miR9863的单核苷酸多态性以及Mla序

列的miR9863结合位点上的两个SNPs来确定

的，这取决于该位点的所有等位基因被分配到

三个组[139]。

Mla位点基因与Hor1和Hor2基因相关，这两
个基因控制着备用谷物蛋白的合成，即C和B大
麦芽碱的合成[140]。有趣的是，小麦的Pm3位
点与编码种子额外蛋白质，即低分子量谷蛋白
亚基和额外麦胶蛋白的复杂Glu3/-Gli1-位点有
关[122]。

在数百万年前发散的不同谷类属代表的

基因组中发现了Mla基因的同源体。因此，在 

T. monococcum单倍体小麦基因组中发现了大

麦Mla基因（TmMla1）的功能同源基因。大麦蛋

白TmMLA1和HvMLA1的氨基酸序列具有78%相同

的氨基酸残基。杂交蛋白TmMLA1的LRR结构域

被HvMLA1蛋白的LLR结构域所取代的，被证明

是功能性的，并对以前未知的B. graminis种确

定了抗性[126]。在六倍体小麦中，发现了来自黑

麦和A. tauschii的Mla基因Sr33和Sr50的同源基

因，这两个基因对茎锈病（Puccinia graminis 

f. sp. tritici）提供了抗性[141,142]。克隆了和测

序了Mla Triticum aestivum基因的TaMla2和

TaMla3同源基因，其编码CNL蛋白，并在基因

组中以多个拷贝为代表[127]。

大麦对B. graminis的非特异性长期抗性

与位于4号染色体长臂上的Mlo位点（Mildew 

locus O）突变有关[143]。Mlo基因包括12个外

显子，其编码的RLP蛋白分子量为60kDa，包含

7个跨膜结构域和位于细胞内C—端上的钙调蛋

白结合位点[129, 143]。野生型Mlo基因在植物

的各种器官、组织和细胞类型中均有表达，在防

止细胞过早死亡以及应对生物和非生物胁迫方

面发挥重要作用。然而，在感染条件下，它们有

一个负面的作用，因为MLO蛋白通过Ca2+依赖与

钙调蛋白的相互作用抑制对病原体渗透的保护

反应，并防止过氧化氢对真菌渗透部位的表皮

和叶肉的损害。因此，MLO蛋白通过抑制排斥

反应来防止氧化爆炸和细胞死亡[144,145]。在

隐性等位基因纯合的植物中，缺失MLO蛋白（功

能缺失突变），并对B. graminis出现非特异性的

性抗性。在另外两个基因Ror1和Ror2（对mlo抗性

所必需的）的存在下，可以观察到完全的抗性

[146]。在耐药的mlo突变体中，由于富含羟脯氨

酸的糖蛋白的快速氧化交联，细胞壁在真菌穿

透部位被重塑和加强[135]。Mlo突变体的特征

是叶片损伤，这是表皮细胞壁并置（熟叶上的胼

胝质沉积）后细胞过早死亡的症状的表现，即

使在没有病原体的情况下也能观察到[147]。尽

管许多限制负相关基因多效性的影响导致产

量减少（例如，叶片过早枯萎）以及Ramularia 

collocygni Sutton & Waller真菌的mlo 突变易感

性，mlo等位基因在育种上的应用为中湿润气候

地区的大麦B. graminis提供了稳定、长期的保

护[148]。Mlo基因的突变导致功能显著的蛋白位

点失活，以及终止密码子的出现。Mlo等位基因

的特征是高频率的基因内重组，这导致相反的

出现，即d野生型序列的还原[129]。

迄今为止，在mlo基因座中已经发现了40

多个隐性功能缺失等位基因(mlo)，其特征

是具有不同程度的抗性：从部分（例如，通过

化学诱变获得的mlo12和mlo28等位基因的

特征）到完全（mlo11等位基因）。大多数突

变是由单个氨基酸残基的替换引起的，较少

是由缺失引起的。测定了若干等位基因的表

型效应。因此，M.C. Kim等人[144]研究的14

个突变体中有12个确定了对白粉病的长期抗

性，并两个是通过减少与钙调蛋白的结合来

降低敏感性。通过对单个等位基因序列的比

较分析，发现了突变的聚类，即它们在某些

外显子中的出现[130,131]。自发突变的mlo11

最早于1930年在埃塞俄比亚采集的当地大麦

样本中发现，并确定了对B. graminis所有种

族的长期抗性，广泛分布于欧洲春季大麦品

种中。抗性基因型的mlo11单倍型的特征是存

在一个位于野生型Mlo等位基因序列之前的
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11-12个重复单元的复杂的串联重复[131]。 

重复的情节包括5’调节序列的一段，其长

度为3.5 t. p. o.，以及包含前5个外显子序列的

1.1 t. p. o.编码区片段。来自这个序列的异常转

录本破坏了Mlo转录本和野生型蛋白的积累，

这显然决定了抗性。据认为，导致mlo11等位基

因出现的突变是在大麦驯化后发生的[131]。 

Mlo11等位基因的另一种变体以重复次数的变

化为特征—mlo11 （cnv2），最近在埃塞俄比 

亚本地大麦的Eth295样本（H. vulgare 

convar. deficiens var. nudideficiens）中来自

Institute of Plant Genetics and Crop Plant 

Research（Gatersleben，德国）的收藏品发现

的[132]。Mlo11（cnv2）突变导致幼苗的部分抗

性，而成年植株的完全抗性。该突变没有与细

胞壁并置或坏死以及失去光合作用有关的负多

效性效应。根据菌落数量和生长速率来估计相

关的抗性被定义为定量的。在组织学水平上，

标准等位基因mlo11和突变型等位基因mlo11携
带者对真菌的抗性表现不同：在表皮细胞中，

等位基因mlo11（cnv2）的基因型与真菌成功渗

透区域的触，观察到细胞壁形成的并置，以及

无出现坏死和叶肉细胞的崩溃。标准mlo11等

位基因和突变型等位基因mlo11重复序列甲基

化水平的差异与抗性表现的指标有相互的关

系。Mlo11等位基因变体（cnv2）似乎源于祖先

mlo11变体的自然选择，其结果是重复的元素与

相邻区域的3‘端包含一个Stowaway 类似的转座

子的重组[132]。

基于mlo多态等位基因序列开发了分子标
记[129,131]，其成功用于筛查育种材料[147]， 
并在采集样本中寻找突变等位基因的载体
[149,150]。

MLO基因存在于植物和绿藻中。在高等植物
中，包括谷类和双子叶植物，它们以多基因族为
代表[148]。大麦HvMlo基因在软质小麦和软米水
稻基因组中位于同一染色体上的位置。在软质小
麦基因组中，TaMloA1、TaMloB1和TaMloD1同源物

分别位于4BL、4DL和5AL染色体上。它们编码了

三种相关的蛋白质，其中88%与大麦的MLO蛋白

质相同，显然是由三个原始的小麦基因组演化而

来。在软米水稻基因组中的Mlo直接同源，OsMlo2

（偶联组3）在瞬时表达实验中恢复了大麦突变

体对B. graminis的mlo敏感性[151]。在软米水稻

基因组中发现了12个潜在的MLO基因族的代表

[152]。为了确定它们的功能，作者结合了来自表

达分析、转录组分析和系统发育分析的元数据。

不同的OsMLO基因族成员有不同的组织特异

性，参与不同的生理反应，包括对压力的反应。

其中一个基因OsMLO3的表达下降时，Magna-

porthe oryzae （T.T. Hebert） M.E. Barr稻 

瘟病的病原体受到影响，这表明该基因参与保护

性反应[152]。

在Brachypodium distachyon (L.) P.Beauv. 
模型物种的基因组中发现11个保守型BdMLO
基因，分布于5条染色体上。与其他植物一
样，BdMLO基因包含7个保守的横跨膜区域以及
和钙调蛋白结合位点。已鉴定的基因之一BdMLO
可能是白粉病抗性的潜在候选基因[153]。在许多
其他植物的基因组测序中，MLO同源物的数量
从12个到19个不等[154]。单子叶植物和双子叶植
物的MLO基因具有许多特定的特征，这些特征似
乎是阴性选择的结果。然而，关于异种互补（一个
物种的敏感性等位基因在另一个抗性基因型中的
表达）的实验结果表明，在与植物白粉病病原体
的相互作用中，存在许多保守的功能特征[154]。

讨论了获得mlo新变体的各种方法，包括使

用RNA干扰抑制野生型等位基因（Mlo）表达，

以及不使用转基因（TILLING）或有限使用的方

法（使用TALEN和CRISP/CAS9基因组编辑系

统）[148]。在J. Acevedo Garcia等人的研究中介

绍了Cadenza软质小麦品种TaMloA1、TaMloB1和

TaMloD1基因序列修改的TILLING技术的实际

应用的结果[155]。作者获得了16个错义突变，每

一个都导致一个氨基酸取代。在三倍和（在某

些情况下）双突变体的基础上形成的细胞系具

有对B. graminis抗性的特征，同时由于隐性mlo

等位基因的阴性多效性作用而没有任何性状。
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诱导突变的有效性依赖于其在Mlo基因中的

位置：最有效的是影响膜蛋白第二和第三细胞

质环的突变[156]。C.R. Ingvardsen等人[157]发现

同源基因中诱导突变的有效性存在差异。利用

TILLING技术，作者获得了Kronos品种硬粒小麦

中Mlo-A1和Mlo-B1的一系列突变体。与Mlo-A1

基因突变相比，Mlo-B1基因突变的影响一般较

强，然而，在Mlo-A1和Mlo-B1两个位点中携带

突变的基因型观察到最好的结果。

与植物防御反应有关的其他基因的突变可

增加植物对白粉病的抗性。Y. Zhang等人[158]
利用CRISP/CAS9技术获得了定位于1AS、1BL
和1BL染色体上的TaEDR1（enhanced disease 

resistance）软质小麦保守基因的同源，其是抗

性的负调控因子。三种Taedr1突变体对白粉病

病菌具有抗性。

到目前为止，已知的40多个mlo突变等位基因

中，只有两个：自发性mlo11和诱导性mlo9，在上

世纪70年代和80年代早期用于大麦育种。目前，

在中欧培育的半数以上的春大麦品种的免疫与

mlo等位基因的使用有关[91]。

迄今为止所积累的关于抗性B. graminis的谷

类遗传多样性特征的信息证实了N.I. Vavilov提
出的《植物对传染病的自然免疫规律》的正确

性[159]。已鉴定的栽培谷物对白粉病的主要抗

性基因数量较多，且它们会随着时间不断更新。

决定谷物种特异性抗性的基因有一个普遍的结

构组织原则（属于免疫应答的NLR受体类），这

使它们有可能与寄生虫的基因协同进化。所有

这一切都与第一定律相一致，根据该定律，寄

生虫的特化程度越高，就发现抗性形式的概率

就越高。

《第二基本定律，其决定在一种特定的栽培

植物中发现免疫品种和物种的概率，是否存在

或不存在明显的遗传差异……免疫系统中最具

反差的差异植物在细胞遗传学上已分化成不同

的物种》[159]。该情况也说明了本文的数据。特

别是，Triticum栽培品种有复杂基因组组成，具

有多态性水平高的特性，而栽培大麦的遗传多

样性水平相对较低。小麦在不同的染色体（主要

是A和B基因组）中发现了大量的白粉病抗性基

因，而大麦主要有两个具有大量等位基因的位

点（Mla和Mlo）。

根据第三定律，免疫反应与植物的生态类

型相对应，而在环境条件的对比中，免疫上最

明显的差异是在对比鲜明的环境条件下发现

的。N.I. Vavilov认为，免疫只在导致感染的条件

下产生[159]。根据M.S. Wolfe和J.M. McDermott 
[160]，B. graminis f. sp. hordei的可能起源中心

是地中海和中东。决定对B. graminis的种族特

异性和长期抗性的Mla和Mlo基因的所有等位

变异仅在东非和中东的样本中发现。

根据第四定律，在自然界中，群体免疫或复

合免疫普遍存在[159]。有关抗性基因的结构和

功能的数据使我们能够了解这种抗性的机制。

与年龄有关抗性对几种病原体—小麦基因型的

白粉病、褐、黄、茎锈病，携带Lr34/Yr18/Pm38/

Sr57和Lr67/Yr46/Pm46/Sr55基因簇，实际上是

由单一基因的多效性效应引起的，其编码蛋白，

具有ABC—运输者转运功能（Lr34）和己糖运

输者（Lr67）。

根据上述定律，N.I. Vavilov制定了第五和第
六定律。《了解这种栽培植物的进化，<……>可
以在很大程度上预测出育种者感兴趣的免疫形
式的位置》。《生态地理正确性在免疫检测方面
是比较普遍的，各种植物固有的，往往属于不同
的属甚至科》[159]。这些模式是由先前讨论禾
谷对病原体的抗性结果得到了确认。例如，在燕
麦（Avena属）和大麦（Hordeum属）中，最抗性
的形式来自地中海和北非[107,108]。

结论

谷物在抗白粉病方面具有广泛的遗传多样

性。由于寄生虫与宿主关系的特殊性，许多

基因很快就失去了效力，这就需要寻找新的
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抗性供体。栽培种基因库具有相对贫乏抗性

的形态。在这方面，来自野生亲缘的抗性的

渗入最近已成为补充有效基因供应的最重要

因素。因此，在迄今发现的92个软质小麦抗

B. graminis的等位基因中，有48个传递的从野

生亲缘的基因组：Aegilops sp.、Secale sp.、 

Dasypyrum（Haynaldia sp.）、Thinopyrum sp.、 

Agropryron。利用传统的诱变方法（例如，大麦

的多个mlo等位基因），特别是利用TILLING和

CRISP/CAS9技术对基因序列进行定向改变，

可以获得新的抗性来源。抗性基因的结构和

功能组织以及性状形成的分子机制等方面的

信息还非常有限，只涉及小麦和大麦。从分子

水平上鉴定的软质小麦的Pm2、Pm3、TmMla1

基因、T. urartu野生一粒小麦的Pm60基因、黑麦

的Pm8基因、大麦的Mla基因编码NLR和CLR蛋

白；大麦的Mlo—受体蛋白；小麦的Lr34、Lr67、 

Pm21—转运蛋白和受体激酶。

该研究得到了Russian Foundation for Basic 
Research（批准号为18016 00075）和国家VIR任
务的（预算项目号为0662 2019 0006）的支持。
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